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Аллозимная и конхиологическая изменчивость перловиц рода (піо (Віуаіуіа, Опіопійае) в Украине. 
Межжерин С. В., Васильева Л. А., Жалай Е. И., Янович Л. Н. — Анализ аллозимной и конхио- 
логической изменчивости перловицевых рода (піо РШірѕѕоп, 1788 проведен в популяциях с 
территории Украины. Подтверждена концепция, согласно которой в восточноевропейской 
фауне присутствуют только И. штШиз, 0. рісіоғит и О. сғаѕѕиѕ, между которыми существует 
надежная репродуктивная изоляция. Виды перловиц отличаются уровнями аллозимной и мор- 
фологической изменчивости, причем генетически малоизменчивый И. ит @иу имеет макси- 
мальный уровень варьирования индексов раковины. Виду (. сғаѕѕиѕ даже в пределах Украины 
свойственен мозаичный ареал и высокий уровень географической гетерогенности, что может 
стать основанием для его будущей ревизии. Характер аллозимной измечивости и генетической 
дифференциации трех видов перловиц, отвечает особенностям этих видов в Западной и Южной 
Европе, что дает основание считать, полученные закономернорсти общими для европейских 
ареалов этих видов. 
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ѕресіеѕ. 
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Введение 


Одной из самых запутанных в таксономическом отношении групп пресноводных моллюсков 
вполне можно считать двустворчатых семейства перловицевых Опіопійае КаЙпезаие, 1820, в частно- 
сти представителей рода перловиц (/піо РЫЙрззоп, 1788. В 30—50-х годах для водоемов Центральной 
и Восточной Европы выделяли 4 вида этого рода (Жадин, 1938; 1952): перловица обыкновенная 
0. рісіоғит (Ілппаеиѕ, 1758); перловица клиновидная И. іитідиѕ (РЫШрззоп, 1788), перловица овальная 
О. сғаѕѕиѕ РЫШрззоп, 1788 и перловица Стевена (И. ѕ/еуепіапиѕ КтупісКі, 1837 (этот вид — для Крыма). 
В пределах каждого из них описан ряд форм. В 70—80-х годах ХХ ст. российскими малаколагами под 
руководством Я. И. Старобогатова (Старобогатов, 1970, 1971, 1977; Затравкин, 1983; Затравкин, 
Лобанов, 1987) была проведена систематическая ревизия рода, связанная с использованиеи призна- 
ков формы раковины и сужением концепции вида. Большинству подвидов был придан статус вида и 
соответственно поднят систематический ранг категорий более высокого ранга. В результате только в 
фауне Украины стали выделять два рода и не менее 11 видов (Стадниченко, 1984). 
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Следует отметить, что узкую концепцию вида поддержали далеко не все исследователи. 
Западноевропейские малакологи (Нааз, 1969; Ріесһокі, Оу4дисв-Еайю\зКа 1993; Маре еї аї., 1998; 
С]бег, Меег-Вгоок, 1998; ЈийсКоуа еї а|., 2001) оставались приверженцами широкой концепции, 
согласно которой в Европе обитают три широко распространенных вида И. рісіоғит, И. іитійиѕ и 
О. сғаѕѕиѕ. Тогда как восточноевропейские малакологи разделились на два лагеря: одни приняли 
узкую концепцию вида безоговорочно (Стадниченко, 1984; ЗМКоу, Хаігаукіп, 1991), другие со време- 
нем отнеслись к ней критически (Корнюшин, 2002; Рижинашвили, 2007). 

Проведенные на сегодня экспериментальные генетические исследования: анализ электрофоре- 
тических спектров мышечных белков (Кодолова, Логвиненко, 1973; Кодолова, 1977; Логвиненко, 
Кодолова, 1983), аллозимов (Мазе| е{ а|., 1998) и первичной структуры ДНК (Ка|егз]б е{ а|., 2005) 
подтверждают широкую концепцию вида и не дают основания для видового дробления. 
Дополнительным аргументом в пользу эволюционной консервативности рода Иию стали и кариоло- 
гические исследования (Мельниченко, 2000), показавшие, что для представителей рода характерна 
константность кариотипа (2п = 38; МЕ = 76). 

В этой связи перспективными выглядят дальнейшие комплексные генетические и морфологи- 
ческие исследования двустворчатых моллюсков, которые, в конечном счете, не только позволят 
решить таксономические проблемы, но и ряд спорных эволюционно-генетических вопросов, в част- 
ности, касающихся географической изменчивости моллюсков этой группы. 


Материал и методы 


Основой исследования послужили серии трех видов моллюсков, которые согласно широкой 
концепции вида были определены как И ѓитійиѕ (308 экз.), И. рісіоғит (271 экз.) и (И. сғаѕѕиѕ 
(120 экз.), собранные в основных водосборных бассейнах и зоогеографических регионах Украины 
(табл. 1). Весь материал разбит на 12 серий, представляющих одну или более выборок, сконцентри- 
рованных в одном речном бассейне. В дальнейшем эти выбоки анализировали как одну пробу. 

Электрофоретический анализ выполнен в 7,5%-ном полиакриламидном геле и непрерывной 
трис-ЭДТА-боратной рН 8,5 системе буферов. В исследовании задействован ряд ферментов, коди- 
рующихся локусами, аллельная интерпретация изменчивости которых осуществлена в соответствии 
с ранними публикациями по этой группе видов (М№аре! е{ а|., 1998). В экстрактах, полученных из 
мышц ноги, анализировали малатдегидрогеназу (локус Маһ), аспартатаминотрансферазу (Аа{), фос- 
фоглюкомутазу (Рет), суперксиддисмутазу ($04) и ряд локусов неспецифических эстераз (Еѕ-1, Еѕ- 
4, Еѕ-5). В экстрактах ткани печени проанализированы два локуса неспецифических эстераз (Еѕ-2, 
Еѕ-3). 

Для морфометрии использована большая часть генетического идентифицированного материа- 
ла, за исключением небольшого количества моллюсков с деформированной раковиной. Конхиоло- 
гический анализ базировался на морфометрии левой створки. Для чего использованы следующие 
параметры: общая длина раковины (1), длина ее передней части (11), длина от верхушки к макси- 
мально отдаленной точке нижнего края створки (12), высота раковины (Н), ее высота у верхушки 
(НІ), высота крыла раковины (Н2), толщина створки под передним мускульным отпечатком (Т) и 
выпуклость раковины (5). 

Математическая обработка результатов исследования проведена с помощью пакета программа 
«Ѕ(аїіѕііса У.6». 


Результаты и обсуждение 
Аллозимный анализ 


Среди 10 идентифицированных локусов, четыре оказались изменчивыми: 
Мар, Рет, Еѕ-3, Еѕ-4, причем три первых проявляли как внутри-, так и межви- 
довую изменчивость, последний у особей 0. сгаббиу имел фиксацию уникально- 
го аллеля. По гетерозиготности виды перловиц резко отличались друг от друга. 
Популяции 0. ѓитійиѕ были мономорфными или близкими к этому состоянию 
(Н, = Н, = 0,002; табл. 2); С. рісіоғит, наоборот, — стабильно высоко поли- 
морфными (Н, = 0,075; Не», = 0,081; табл. 3); И. сгаѕѕиѕ в целом оказались уме- 
ренно изменчивыми (средневыборочные показатели гетерозиготности Н, = 
0,022 иН, = 0,024), хотя популяции р. Северского Донца и р. Черная характе- 
ризовались достаточно высоким уровнем полиморфизма (табл. 4). Следует отме- 
тить, что полученные оценки генетической изменчивости сооветствуют данным 
других исследований (Мазе| еї а|., 1998), согласно которым И. іитійиѕ на уровне 
аллозимов является крайне консервативным, (0. рісіоғит — высоко полиморф- 
ным, а 0. сғаѕѕиѕ умеренно изменчивым. Очевидно, разная степень генетическо- 
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Таблица 1. Серии выборок моллюсков под соответствующими номерами (№), речные системы из 
которых они были взяты, географические координаты выборок (Гаѓ/1опе) и их объемы (№) 


Та е 1. МоПа5К зашре ѕегіеѕ ипйег соггезроп@ те питђегѕ (№) пуег ѕуѕќетѕ ёһеу меге {фаКеп гот, 2е0- 


вгарһіс соогііпаќеѕ (Га/ТГоп), апі зашре $12е$ (№) 


Речные системы Координаты 
Вид № М 
в общем в частности Га/ТГоп 
С. титійиѕ 1 Дунай Нижний Дунай 45°23'58"/29°35'42" 37 
3 Западный Буг Шацкие озера 51°29'17"/23°55'53" 10 
51°32'57"/24°56'46" 3 
4 Днестр Средний Днестр 48°38'53"/25°44'15" 16 
р. Серет 49°33'23"/25°35'57" 4 
49°18'25"/25°42'4" 1 
5 Южный Буг р. Южный Буг 49°25'2" /26°59'57" 5 
6 Припять р. Случь 50°17'38"/27°40'7" 14 
50°40'6"/27°37'28" 4 
49°45'58"/27°20'4" 10 
50°2'39"27°47'33" 22 
50°27'2"/28°8'20" 6 
р. Уборть 51°27'38"/27°%52'53" 6 
7 Днепр (Киевское вдхр.) р. Тетерев 50°14'32"/28°39'51" 4 
50°13'52"/28°38'53" 44 
50°29'35"/29° 15'35" 7 
50°48'4"/27°342" 8 
50° 14'49"28°39'17" 5 
р. Уж 50°54'14"/28°32'29" 3 
51°17'18"/28°58'29" 18 
8 Рось р. Рось 49°48'44"/30°6'53" 6 
9 Десна р. Десна 51°23'7"/31°11'37" 17 
51°12'49"/31°4'32" 18 
р. Сейм 51°20'19"/32°52'44" Э 
10 Северский Донец р. Северский Донец 48°40'15"/39°28'25" 13 
оз. Чернецкое 48°53'49"/37°46'34" 14 
11 Салгир р. Карасевка 45°23'57"/34°45'30" 6 
С. рісіоғит 1 Дунай Нижний Дунай 45°23'58"/29°35'42" 25 
3 Западный Буг Шацкие озера 51°29'17"/23°55'53" 10 
4 Днестр р. Днестр 48°38'53"/25°44'15" 1 
р. Серет 49°33'23"/25°35'57" 16 
5 Южный Буг р. Южный Буг 49°25'2" /26°59'57" 4 
р. Гнилой Тикич 49°14'10"/30°6'46" 1 
6 Припять р. Случь 50°17'38"/27°40'7" 5 
50°6'28"/27°42'27" 14 
50°40'6"/27°37'28" 4 
49°45'58"/27°20'4" 10 
50°27'2"/28°8'20" 24 
50°12'3"/27°38'6" 6 
р. Уборть 51°27'38"/27°52'53" 6 
7 Днепр (бассейн р. Тетерев 50°14'32"/28°39'51" 4 
Киевского вдхр.) 
50°13'52"/28°38'53" 45 
50°29'35"/29°15'35" 7 
50°48'4"/27°34'2" 8 
р. Уж 50°54'14"/28°32'29" 5 
51°17'18"/28°58'29" 3 
8 Рось р. Рось 49°48'44"/30°6'53" 18 
9 Десна р. Десна 51°23'7"/31°11'37" 6 
51°12'49"/31°4'32" 16 
р. Сейм 51°20'19"/32°52'44" 18 
10 Северский Донец р. Северский Донец 48°40'15"/39°28'25" 5 
оз. Чернецкое 51°29'17"/23°55'53" 13 
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Окончание табл. 1 


Речные системы Координаты 
Вид № М 
в общем в частности Га/ТГоп 

О. сғаѕѕизѕ 2 Тиса р. Боржава 48° 15'49"/23°4'32" 18 
4 Днестр р. Днестр 48°38'53"/25°44'15" 1 
р. Серет 49°18'25"/25°42'4" 1 
6 Припять р. Случь 50°17'38"/27°40'7" 30 
50°12'3"/27°38'6" 1 

7 Днепр (Киевское вдхр.) р. Уж 51°8'37"/28°44'2" 
9 Десна р. Десна 51°12'49"/31°4'32" 2 
р. Сейм 51°20'19"/32°52'44" 14 
10 Северский Донец р. Северский Донец 48°*40'15"/39°28'25" 5 
12 Черная (Крым) р. Черная 44°32'53"/33°39'23" 42 


го полиморфизма, выявленная в популяциях Украины, для этих моллюсков 
является не региональной, а видоспецифичной характеристикой. 

Следует обратить внимание на близость значений наблюдаемой и ожидае- 
мой гетерозиготностей, полученных как для каждого из локусов, так и в целом 
по всем локусам для популяций и видов (табл. 2—4). С одной стороны, отсут- 
ствие дефицита гетерозигот дает основание считать, что у двустворчатых мол- 
люсков отсутствует самооплодотворение. С другой стороны, это известные дан- 
ные (Хоигоз еї а[., 1988) о том, что у морских двустворчатых моллюсков дефи- 
цит гетерозигот проявляется только у ювенильных экземпляров, тогда как у 
взрослых, вследствие элиминации инбредных особей на ранних стадиях постна- 
натального развития, уже наблюдается равное соотношение гомо- и гетерозигот. 
Такую ситуацию вполне можно прогнозировать и у представителей рода Оию, у 
которых из-за распространенности гермафродитизма (Янович и др., 2010) впол- 
не возможно самооплодотворение, а инбредные потомки еще на личиночных 
стадиях элиминируются. 

Рассчитанные генетические дистанции (М№еі, 1975) между популяциями трех 
видов этого рода показали, что они меняются в весьма широких пределах, по 
сути образуя непрерывный ряд от 0,084 до 0,261, в среднем составив 0,115. 
Наименьший уровень генетической дифференциации отмечен между 0. рісіоғит 
и С. штійиѕ. Причем ГС. рісіоғит настолько дифференцирован, что его популяции 
бассейна Днепра оказались генетически ближе к 0. шт@и$, чем к популяциям 
своего вида Северского Донца и Дуная (рис. 1). Средние генетические дистан- 
ции составили 0,085 и 0,124 соответственно. Виды (0. рісіоғит и С. іитійиѕ одно- 
значно диагностирует только локус Еѕ-1, тогда как популяции перловицы обык- 
новенной днепровского и дунайского бассейнов друг от друга отличают устой- 
чивые различия в частотах аллелей Рет и Маһ, причем в первом случае разли- 
чия близкие к фиксированным. Это обстоятельство подтвержает результаты 
геногеографического анализа (Межжерин и др., 2010), согласно которому разли- 
чая северной (в данном случае днепровской) и южной (дунайской и северско- 
донской) выходят на уровень алловидов. 

Вид О. сғаѕѕиѕ в пределах этого рода выявлется самым дивергировавшим. 
Средняя генетическая дистанция по отношеню к И ѓит!ійиѕ составила 0,452 
(0,337—0,511), а по отношению к (И. рсюгит — 0,324 (0,216—0,397). Неслучайно 
этот вид традиционно рассматривают в качестве представителя отдельного под- 
рода. 

Интерес также вызывает географическая дифферециация перловицы оваль- 
ной. Популяции горных рек, в частности Черной реки в Крыму, в которой оби- 
тает вид 0. Зеуетапиху (Жадин, 1952), и р. Боржава (предгорья Карпат) несмот- 


Аллозимная и конхиологическая изменчивость перловиц рода (Љпіо... 311 


ря на максимальную удаленность, оказались ближе друг к другу, чем к равнин- 
ным популяциям Северского Донца и Днепра. Это связано с тем, что в горных 
популяцих практически фиксирован аллель Маһ, а в равнинных к этому со- 
стоянию близок альтернативный аллель Май". 


Дискриминация и морфологическая изменчивость видов 


Несмотря на то что форма раковины является ключевой диагностической 
характеристикой видов этого рода в понимании школы Я. И. Старобагатова, тем 
не менее диагностика перловиц по конхиологическим индексам даже на уровне 
трех классических видов вызывает затруднения из-за трансгрессий их значений 
(Кодолова, Логвиненко, 1973; Кодолова, 1977). Кроме того, пропорции ракови- 
ны у разных видов меняются синхронно в зависимости от условий среды, в част- 
ности трофности водоема и жесткости воды. Не составили исключения и перло- 
вицы водоемов Украины, межпопуляционная изменчивость симбиотопических 
видов которых четко сопряжена (рис. 2, 3). 

Анализ изменчивости отдельных индексов раковины (табл. 5), так же как и 
дискриминация по их комплексу (табл. 6), не дали 100%-ной диагностики осо- 
бей ни одного из трех исследованных видов по форме раковины. Средний уро- 
вень разделения, полученный при дискриминантном анализе, — 93,7% все же 
свидетельствует о вполне реальном различении особей по индексам раковины с 
незначительным числом ошибочных определений в зонах трансгрессий (рис. 4). 
При этом наибольшим в диагностику оказывается вклад индексов Н2/1. и 12/1, 
отражающих форму и размеры крыла раковины (табл. 7). 

Выявленную трансгрессию особей по конхиологическим признакам можно 
было бы объяснить интрогрессивной или иной формой межвидовой гибридиза- 
ции. Тем более что еще на заре популяционных исследований обосновывалась 


Таблица 2. Аллозимная изменчивость популяций 0. ѓитійиѕ в пределах Украины 
Та е 2. АПоғуте уагіабоп оѓ 0. гитійиѕ роршаёіопѕ ут ОКгате 


Серии выборок по бассейнам (см. табл. 1) 
рай и 1 З 4 5 6 7 8 9 10 И 
Ма 100 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
110 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Рет 100 1 1 1 1 1 1 1 1 0,90 1 
120 0 0 0 0 0 0 0 0 0,10 0 
125 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
128 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Но 0 0 0 0 0 0 0 0 0,18 0 
Нуб 0 0 0 0 0 0 0 0 0,18 0 
Еѕ-3 98 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
100 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
105 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Еѕ-4 100 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
110 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Нь (в целом) 0 0 0 0 0 0 0 0 0,018 0 
Н. (в целом) 0 0 0 0 0 0 0 0 0,018 0 


Примечание. Гетерозиготности: наблюдаемая (Н) и ожидаемая (Н,,,), а также мономорф- 
ные локусы (4а/-1, 500-1, Еѕ-1, Еѕ-2, Езѕ-5, Еѕ-6). 
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Таблица 3. Аллозимная изменчивость популяций 0. рісіоғит в пределах Украины 
Та е 3. АПохуте уагіабоп оѓ С. рісіоғит роршаёіопѕ ут ОКгаше 


Серии выборок по бассейнам (см. табл. 1) 
Локус Аллель 
1 3 4 5 6 7 8 9 10 
Маһ 100 0,44 1,00 0,95 0,91 0,97 0,94 0,93 0,97 0,80 
110 0,56 0 0,05 0,09 0,03 0,06 0,17 0,03 0,20 
Н. 0,38 0 0,10 0 0,05 0,11 0,13 0,06 0,40 
у 0,49 0 0,10 0,18 0,06 0,12 0,14 0,06 0,32 
Рет 100 0,03 1,00 0,92 0,91 0,87 0,84 0,95 0,94 0 
120 0,97 0 0,08 0,09 0,13 0,16 0,05 0,06 0,97 
125 0 0 0 0 0 0 0 0 0,03 
128 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Н, 0,06 0 0,15 0 0,26 0,32 0,10 0,11 0,06 
Нор 0,06 0 0,16 0,18 0,23 0,27 0,10 0,12 0,06 
Еѕ-3 98 0 0 0 0 0 0 0 0 0 


100 0,71 0,83 0,50 0,36 0,52 0,50 0,70 0,30 0,30 
105 0,29 0,17 0,50 0,64 0,48 0,50 0,30 0,70 0,70 


Н, 0,47 0,33 0,54 0,44 0,42 0,61 0,48 0,25 0,27 
Н,, 0,41 0,28 0,49 0,45 0,47 0,50 0,40 0,44 0,44 
Еѕ-4 100 1 1 1 1 1 1 І 1 
110 0 0 0 0 0 0 0 0 0 


Н, (в целом) 0,101 0,037 0,088 0,049 0,081 0,116 0,079 0,047 0,081 
Н, (в целом) 0,107 0,031 0,083 0,090 0,084 0,101 0,071 0,069 0,091 


Примечание. Список мономорфных локусов представлен в подписи к таблице 2. 


Таблица 4. Аллозимная изменчивость популяций 0. сғаѕѕиѕ в пределах Украины 
Та е 4. АПНо7уте уагіабоп оѓ С. сгаѕѕиѕ роршайот$ уіёћіп ОКкгаіпе 


О. сғаѕѕиѕ 
Локус Аллель 
2 4 6 7 9 10 12 
Май-1 100 0,95 0 0,06 0 0 0,20 0,81 
110 0,05 1 0,94 1 0,80 0,19 
Ех 0,11 0 0,12 0 0 0,40 0,40 
Нор 0,06 0 0,11 0 0 0,32 0,32 
Рот 100 0 0 0 0 0 0 
120 0 0 0 0 0 0 0 
125 1 1 1 1 1 0,67 0,68 
128 0 0 0 0 0 0,33 0,32 
Нь 0 0 0 0 0 0,25 0,30 
Нур 0 0 0 0 0 0,47 0,43 
Еѕ-3 98с 0 0 0 0 0 0 0 
100 1 1 1 1 1 1 1 
105 0 0 0 0 0 0 0 
Еѕ-4 100 0 0 0 0 0 0 0 
110 1 1 1 1 1 1 1 
Нь; (в целом) 0,011 0 0,012 0 0 0,065 0,068 
Нор (в целом) 0,006 0 0,011 0 0 0,079 0,074 


Примечание. Список мономорфных локусов представлен в подписи к таблице 2. 
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0,0 0,1 0,2 0,3 0,4 
О 


Примечание. Е — И іитійиѕ, р — (С. рісіоғит, с — ОС. сғаѕѕиѕ. Номер выборки см. в таблице 1. 


Рис. 1. ОРСМА — фенограмма генетических дистанций (М№еі, 1975) между видами и популяциями 
двустворчатых моллюсков. 


Но. 1. ОРСМА — рһеповгат оѓ зепейс @1$апсез (Мег, 1975) Бебмееп ѕресіеѕ апа роршаНопз оѓ Ыуауе 
тоПиѕКѕ. 


возможность гибридизации между И. рісіоғит и 0. іитійиѕ (Кеппага еї а[., 1927). 
В дальнейшем (Ка, 1986) генные интрогрессии в этом роде моллюсков была 
подтверждена анализом аллозимов у парапатрических видов американских унио- 
нид. Тем не менее как проведенный в данной работе анализ аллозимов особей, 
так и материалы, полученные по западноевропейским популяциям видов этого 
рода (Мазе| её аІ., 1998), не дали прямых доказательств межвидовой гибридиза- 
ции у симпатрически обитающих видов этого рода. 

Тем не менее нельзя исключить того, что появление с невысокой частотой 
гена Рот! в днепровских популяциях И. рсюгит могло быть вызвано интро- 
грессиями от И. іитійиѕ в отдаленном прошлом, поскольку этот ген отсутствует 
в популяциях О. рісіоғит Дуная и Северского Донца (табл. 2, 3). Однако прове- 
денный дискриминантный анализ по конхиологическим признакам этих двух 
видов отдельно в бассейне Днепра и отдельно Дуная и Северского Донца пока- 
зал, что эти 2 вида в разных бассейнах различаются в равной степени — 97,4%, 
и 96,2% соответственно. Чего не следовало ожидать в случае их гибридизации. 
Поэтому есть все основания считать, что симбиотопические виды П. реюгит и 
О. ит аиу репродуктивно изолированы и между ними нет даже ограниченных 
генных потоков даже в виде интрогрессий отдельных генов. 

Оценивая индивидуальную изменчивость формы раковины, следует отме- 
тить ее разномасштабность у 3 видов. Причем генетически консервативный вид 
О. іитійиѕ имеет уровень дисперсии индексов в совокупной выборке достоверно 
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выше, чем достаточно гетерозиготные на уровне аллозимов виды 0. сғаѕѕиѕ и 0. 
рісіоғит (табл. 7). При сравнении по отдельным признакам 0. іитійиѕ и (С. рісіо- 
гит становится очевидным, что различия затрагивают изменчивость индексов 
высоты, выпуклости и толщины стенок раковины, а при сравнении (7. ѓитійиѕ и 
О. стабби5 — как индексов высоты, так и показателей длины раковины. При 
сопоставлениях дисперсий И. сғаѕѕиѕ и (С. рісіоғит первый вид явно сильнее варь- 
ирует по показателям высоты, второй — по характеристикам длины раковины, 
при этом средний уровень изменчивости у них не отличается. 


Широкая и узкая концепции в систематике рода Оп: за и против 


Проведенные анализы аллозимной и морфологической изменчивости дают 
основания считать, что для европейских представителей рода Ипю вполне адек- 
ватной является система начала ХХ ст., предполагающая наличие 3 видов, кото- 
рая в отечественной систематике берет начало от В. И. Жадина (1938). В при- 
ницпе она признается большинством современных европейских малакологов 
(Рлесвок, Оуаџсһ-Еаіпіоуѕкі, 1993; О]бег, Меи-Вгоок, 1998; Маре] её а[., 1998). 

Такой вывод следует из того, что ни на уровне аллозимов, ни по отдельным 
индексам раковины, ни по их комплексу в пределах выборок трех анализиуре- 
мых видов в широком смысле не обнаружены генетически или морфологически 
дискретные группы особей, которые могли бы рассматриваться сторонниками 
узкой концепции как доказательства наличия симбиотопических видов. Можно 
только отметить определенные различия в ряде морфометрических показателей 
и достаточно значимых частотах аллозимов между географическими популяция- 
ми, в частности в пределах И. рсюгит и О. сғаѕѕиѕ (табл. 3, 4). По мере развития 
геногеографических исследований они могли бы стать предметом для более 
детального макрогеногеографического анализа с целью выделения алловидов, 
что кажется вполне реальным (Мазе] еї а1., 1998; Межжерин и др., 2010). В част- 
ности это касается обособления дунайских популяций (7. рісіоғит от популяций 


- Ф. - (195 —# — ( рісіогит 


По оси абсцисс — номера серий выборки (см. табл. 1), по оси ординат — значения индекса. 


Рис. 2. Средние значения и доверительный интервал значений индекса Н,/1. в поселениях обыкно- 
венной И рісіоғит и клиновидной 0. іитійиѕ перловиц различных речных бассейнов Украины. 


Но. 2. Меап уа[ае$ апа іпѓегуа! оѓ Н,/1. іпаех іп роршайопѕ оѓ С. рсюгит апа С. штЧиб опіопіаѕ іп аіѓ- 
Ғегепі гіуег баѕіпѕ оЁ ОКгаше. ш абѕсіѕѕ — ће питбег оѓ ѕегіеѕ (ѕее їаЫе 1), іп ог4тае — шаех уаіџезѕ. 
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Рис. 3. Средние значения и доверительный интервал значений индекса [,/1. в поселениях обыкно- 
венной Л рсюгит и клиновидной И. ѓіитійиѕ перловиц различных речных бассейнов Украины. По 
оси абсцисс — номера серий (см. табл. 1), по оси ординат — значения индекса. 


Но. 3. Меап уааез апа п\егуа! оғ 12/1, іпаех іп роршаНоп$ оѓ И. рсюгит апа С. штЧиб опіопіаѕ іп аіѓ- 
Ғегепі пуег баѕіпѕ оЁ ОКгаше. Іа аб5с15$ — ће питбег оѓ ѕегіеѕ (ѕее їаЫе 1), іп ог4тае — шаех уашез. 


Таблица 5. Статические показатели проанализированных индексов раковины: средние значения (М), 
их стандартная ошибка (т), дисперсия (0?) и пределы (іт) изменчивости и объемы (№) исследованных 
выборок 

Та е 5. Э{айзНса| рарагапеѓегѕ оѓ апаІуѕей шдехез оѓ оѓ пе! іпіісеѕ уагіаќіоп: ауегазе уашез (М), ѕат- 
ре еггог (т), үагіапсе (02), Низ (іт) апа ѕатріе ѕіеѕ (№ 


Индекс Показатель СО. рісіоғгит О. штійиѕ О. сғаѕѕиѕ 
1/10 М + т 0,27 + 0,002 0,29 + 0,002 0,25 + 0,003 
0? (Х10*) 11,19 12,80 7,63 
іт 0,16—0,37 0,21-0,45 0,17-0,29 
1/10 М + т 0,47 + 0,02 0,54 + 0,002 0,60 + 0,003 
0? (х10*) 9,68 9,64 8,1 
іт 0,38—0,58 0,43—0,67 0,50—0,66 
НИЕ, М + т 0,45 + 0,001 0,52 + 0,002 0,54 + 0,003 
0? (х10*) 5,11 9,52 8,50 
іт 0,37—0,53 0,42—0,65 0,47—0,66 
Н,/1 М + т 0,43 + 0,001 0,50 + 0,002 0,51 + 0,002 
0? (х10*) 4,49 9,40 6,75 
іт 0,36—0,51 0,42—0,64 0,45—0,57 
Н,/1 М + т 0,38 + 0,001 0,43 + 0,002 0,52 + 0,003 
0? (х10*) 5,00 11,20 7,89 
іт 0,32—0,46 0,35—0,54 0,46—0,60 
5/0 М + т 0,33 + 0,002 0,38 + 0,002 0,37 + 0,003 
0? (х10*) 5,58 8,70 7,43 
іт 0,27—0,40 0,29—0,47 0,31—0,43 
ТЛ. М + т 0,03 + 0,001 0,03 + 0,001 0,03 + 0,001 
0? (х10*) 9,29 11,98 10,33 
іт 0,01-0,04 0,01-0,06 0,02—0,06 


М 261 308 118 7?? 
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Фактор 2 


о И. штійиѕ 
ш (7. рісіоғит 
^ 0. сғаѕѕиѕ 


Фактор 1 


Примечание. Экстраполяция распределений проведена на уровне вероятности р > 0,95. 


Рис. 4. Распределение особей трех видов рода (піо в пространстве канонических переменных, 
построенных по конхиологическим признакам. 


Ес. 4. Тһе аіѕігірибоп оЁ Опіо вепиѕ їһгее ѕресіеѕ іп (ће ѕрасе оѓ сапошса! уагіабеѕ сопѕігисѓеа оп соп- 
сһоІоріса! сһагасѓегѕ. 


Таблица 6. Результаты дискриминатного анализа: количество правильно определенных особей каждого 
вида (%), а также абсолютное количество особей (№), отнесенных по совокупности индексов раковины 
к каждому из трех видов 

Тађ1е 6. Тһе геѕиіќѕ оѓ ће іѕсгітіпапі апа|у$15: оѓ соггесіїу еѕќаріѕһей ѕресітепѕ оѓ еасһ ѕресіеѕ (%), апі 
арѕоіиќе питрег оѓ ѕресітепѕ (№), аќігіриќей ассогііпе (0 зве! іпісеѕ о еасһ оѓ ћгее ѕресіеѕ 


Вх Показатель дискриминации 
% С. рісіоғит М, ос. С. итаиз М, ос. О. сғаѕѕиѕ М, ос. 
СО. рісіоғит 95,78 250 И 0 
О. итійиѕ 92,04 17 289 8 
О. сғаѕѕиѕ 93,22 0 8 110 
В целом 93,65 267 308 118 


Таблица 7. Дискриминационная способность отдельных индексов, выраженная в процентах правильно 
идентифицированных особей, для трех видов рода (іо 

ТађЬ1е 7. ріѕсгітіпайпо сара у оѓ сегѓаіп іпіісеѕ іп % ёо соггесіу ійепіїйей ѕресітепѕ ѓог їһгее ѕресіеѕ оѓ 
Ошо вепиѕ 


Вид Индекс раковины 
ул ТЕ Нл, | НИЕ НТ. КУГА ТИ 
0. реютит 51,0 86,9 93,9 94,6 81,6 83,5 70,1 
0. штійиѕ 68,5 79,0 86,3 93,0 70,1 82,5 74,8 
0. сғаѕѕиѕ 25,4 61,0 7 0,0 92,4 0,0 0,0 
В целом 54,5 78,9 76,6 77,8 78:2 68,8 60,3 


остальных рек (рис. 2). Тем более что на значительную генетическую обособлен- 
ность южноевропейских популяций И. рісіоғит уже указывалось в литературе 
(Масе[ её а[., 1998). Определенный таксономический интерес вызывает обособ- 
ленность популяции 0. сгаѕѕиѕ из р. Черной. Так, В. И. Жадин (1938, 1952) счи- 
тал, что в Крыму обитает не 0. сгаѕѕиѕ, а 0. ѕіеуепіапиѕ. 
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Тем не менее для обоснованного вывода о неприменимости узкой концеп- 
ции следовало бы проанализировать аллозимную и конхиологическую изменчи- 
вость спорных видов. 

Согласно критериям, предложенным для диагностики видов этого рода 
Я. И. Старобогатовым (1977), исследованных на уровне аллозимов особей 
С. іитійиѕ 3. |. можно разделить на две группы: собственно ( /итійиѕ $. г. и 
«С. оуа!іїѕ», на долю последнего пришлось около 56% особей. Анализ распределе- 
ния биохимических генных маркеров у этих двух форм показал, что все иссле- 
дованные биохимические локусы 0. іитійиѕ ѕ. 1. были практически мономорфны 
(табл. 2). Не дает объективных оснований для такого разделения и дискрими- 
нантный анализ, осуществленный по совокупности конхиологических призна- 
ков. Средний уровень различимости этих предполагаемых сторониками узкой 
концепции видов составил 72%. При этом для И. ити ѕ. г. он оказался рав- 
ным 67,1%, для «И. оуаііѕ» — 75,6% (табл. 8). Это ненамного превышает уровень 
дискриминации географических популяций 0. іитійиѕ 5. 1. (табл. 9) и существен- 
но уступает различиям видов в широком понимании, которые достаточно надеж- 
но диагностируются даже по форме раковины. 


Таблица 8. Результаты дискриминатного анализа по индексам раковины: количество правильно опре- 
деленных особей (%), а также абсолютное количество особей (№), «видов» перловиц в узком понимании 
Та |е 8. Тһе гези!$ оѓ йіѕсгітіпапќ апа|у$15 ассогііпо ќо ѕће!ї іпіісеѕ: оѓ соггесйу еѕќаріѕһей 5респпеп$ (%) 
апі арѕоіиќе питђрег оѓ ѕресітепѕ (№) оѓ ипіо “ѕресіеѕ” іп паггоу ѕепѕе 


В Показатель дискриминации 
ид и форма гЯ м, | м, 
С. титійиѕ «О. іштійаиз 3. Ѕїт.» «О. сопиѕ» 
1 «О. шт Чи5 3. г.» 67,1 94 46 
2 «О. сопиѕ» 75,6 42 130 
В целом 71,8 136 176 
С. рісіоғит «О. рісіоғит» «О. ғоѕіғаіиѕ» 
1 «О. рісіоғит 8. г.» 67,8 80 38 
2 «С. ғоѕіғаіиѕ» 58,8 42 60 
В целом 63,6 122 98 
О. сғаѕѕиз $. 1. «В. папа» «В. тиѕіуа» 
1 В. папа 92,5 49 4 
2 В. тизіуа 95,5 4 58 
В целом 93,0 53 62 


Таблица 9. Показатели надежности дискриминации (%) особей видов рода Ом разных бассейнов 
ТађЬ1е 9. Тһе 915сгиитайоп (%) генабИу іпіісеѕ оѓ Ом зепи$ ѕресіеѕ ѕресітепѕ оѓ егеп роо]5 


№ * С. рісіогит | О. штійиѕ О. сғаѕѕиѕ 
1 60,0 82,2 == 
2 == == 83,3 
З 0,0 27.3 == 
4 28,0 40,9 50,0 
5 27,3 0,0 = 
6 59,0 52,3 68,3 
у 70,3 65,2 83,3 
8 50,0 66,7 == 
9 27,8 69,2 75,0 
10 31,6 48,1 0,0 
И — 0,0 == 
12 — — 95,1 
В целом 51:3 58,9 79,0 


* Бассейны, из которых были взяты пробы, приведены в таблице 1. 
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В пределах исследованных особей 0. рісіоғит согласно критериям сторонни- 
ков узкой концепции вида можно идентифицировать три вида: «И. рісіоғит 
$. ѕіг.», «0. ғоѕіғаіиѕ» и «С. Іітоѕиѕ», последний обнаружен единичными экземпля- 
рами. Проведенный аллозимный анализ показывает, что по составу аллелей эти 
«виды» не отличаются. Более того частоты аллелей в популяциях этих псевдови- 
дов синхронно меняются в зависмости от географического положения популя- 
ции, чего не может быть в принципе у разных видов. Генетические маркеры, 
напрямую неадаптивны, а потому в отличие от формы раковины не могут изме- 
няться параллельно. Дискриминантный анализ конхиологических признаков 
также показал незначительные различия между «0. рісіоғит $. $.» и «0. ғозѕіға- 
115>. Средний уровень дискриминации составил только около 63% (табл. 8), что 
незначительно выше, чем при попытках идентифицировать отдельные географи- 
ческие популяции (табл. 9) С. рісіоғит 5. 1. 

Самый высокий уровень дискриминации был получен при диагностике 
внутривидовых форм (/. сғаѕѕиѕ — 93,0 % (табл. 8), что существенно выше, чем 
при анализе географических популяций этого вида (79%; табл. 9), и ненамного 
меньше видового уровня дискриминации, полученном при анализе трех «основ- 
ных» видов рода Ошо. Во многом это связано с тем, что анализируются формы, 
приуроченные к разным типам речных систем. Та форма, которую сторонники 
узкой концепции именуют «Ваауияапа тиѕіуа», выявлена, главным образом, в 
быстрых речках предгорий Крыма и Карпат (р. Черная и р. Боржава соответ- 
ственно). В реках равнинной Украины явно преобладала «В. папа». Кроме того, 
в р. Сейм собраны 2 экз. «В. тизѕіуа», а в р. Случь — столько же «В. Дизсша». 
Горно-равнинному вектору направленности генетической дифференциации 
отвечают различия в частотах аллозимов: в популяциях предгорных рек Карпат 
и Крыма явно доминирует аллель Маһ!, тогда как на равнине он практически 
не встречается, уступая место алелю Маһ!" Отсутствие четких фиксированных 
генных различий все же не дает на современном уровне знаний оснований счи- 
тать крымскую форму 0. сғаѕѕиѕ $. 1. (которую В. И. Жадин рассматривал как 
отдельный вид (0. ѕѓеуеиіапиѕ) отдельным видом. 


Заключение 


Таким образом, при анализе изменчивости аллозимов и морфометричских 
признаков раковины получены результаты, доказывающие неприменимость 
узкой концепции вида к систематике европейских представителей рода Ииш. 
При этом дальнейшее развитие систематических исследований этих видов имеет 
перспективу только в плане изучения географической неоднородности генетиче- 
ской структуры популяций на протяжении ареала и должно быть акцентировано 
на выделение алловидов — генетически дискретных групп популяций, связанных 
друг с другом переходами, которые обычно трактуются как гибридные зоны. 
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